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Sissejuhatus 
Samblikud suudavad asustada piirkondi, kus puuduvad taimedele sobilikud 
kasvutingimused (Green et al. 2008). Kuigi nende toiteväärtus on madalam kui taimedel, 
moodustavad nad olulise lüli paljudes toiduahelates ning samblikest toituvaid ehk 
lihhenovoorseid loomi leidub nii selgrootute kui selgroogsete seas. Nende hulka kuuluvad 
näiteks kõdutäilised (Psocoptera), lestalised (Acari), kõhtjalgsed (Gastropoda) ja 
põhjapõdrad (Rangifer tarandus) (Nieminen & Heiskari 1989, Fröberg et al. 1993, 
Lücking & Bernecker-Lücking 2000, Meier et al. 2002). Samblike põhiliseks 
kaitsemehhanismiks lihhenovooride vastu on samblikuained, mille tõrjuv mõju tuvastati 
esmakordselt 19. sajandi lõpus läbi viidud katses tigudega (Zukal 1895). Ka edaspidi on 
tigude ja samblike interaktsioonid huvi pakkunud nii malakoloogidele kui ka 
lihhenoloogidele.  
Eestis on leitud 936 liiki lihheniseerunud seeni (ehk samblikke) ning ligi 80 
maismaateoliiki (Talvi & Mänd 2010, Internet 1). Samblike ja tigude ökoloogilisi suhteid 
ei ole Eestis uuritud. Suur osa tigude lihhenovooriat käsitlevatest uuringutest pärineb 
Skandinaavia lehtmetsadest, kus samblike seisundi halvenemine viimastel aastakümnetel 
on tekitanud vajaduse nende ökoloogiat paremini mõista (Gauslaa et al. 2006, Vatne et al. 
2010). Võimalik, et lehtmetsades on tigude ja samblike kokkupuude ka tihedam kui näiteks 
parasvöötme okasmetsades (Gauslaa et al. 2006). 
Samblike ja tigude interaktsioonide uurimine täiendab herbivooride ja nende 
toiduobjektide suhteid käsitlevaid teooriad ning aitab paremini mõista mõlema 
organismirühma ökoloogiat. Tigude lihhenovooriat saab käsitleda klassikalise näitena 
optimaalse kaitse kujunemisest, kuna aeglase kasvuga ja valdavalt toitainevaestes 
piirkondades kasvavate autotroofidena sobivad samblikud hästi optimaalse kaitse teooria 
mudelorganismideks (nt Hyvärinen et al. 2000, Asplund et al. 2010c). Ühtlasi võivad 
tigude ja samblike interaktsioonid huvi pakkuda looduskaitsebioloogilisest vaatenurgast, 
kuna mõlemad organismirühmad on keskkonnatingimuste muutumisele tundlikud. Kui 
enamasti uuritakse üksikute liikide seisundi halvenemist õhureostuse, maastikumuutuste 
või teiste antropogeensete tegurite tõttu (nt Willis et al. 2006, Hauck et al. 2011, Nekola 
2012), siis vähem teame mõjust organismidevahelistele interaktsioonidele.  
Käesoleva töö eesmärgiks on anda ülevaade tigude lihhenovooriast, kirjeldades seda nii 
tigude toitumise kui samblike kaitsemehhanismide kontekstis. Antakse ülevaade nii tigude 
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kui samblike ökoloogilistest nõudlustest ning võrreldakse neid omavahel. Käsitletakse 
tigude ja samblike interaktsioone optimaalse kaitse teooria raames ja arutletakse, millised 
võivad olla tigude lihhenovooria tagajärjed samblikele. Lisaks analüüsitakse teadaolevaid 
andmeid tigude ja samblike interaktsioonide muutumisest antropogeensete tegurite tõttu. 
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Mõisted  
Allomoonid – keemilised ühendid või nende segud, mida organismid toodavad teiste 
liikide isendite mõjutamiseks ja mis on kohastumuslikult kasulikud tootjale; allomoonid on 
valdavalt peletavad või mürgised (Masing 1992). 
Epifüüdid – teistel taimedel (koorel, okstel, lehtedel) kasvavad taimed, samblad, vetikad 
ja samblikud (Masing 1992). 
Fagostimulant – keemiline ühend, mis mõjub herbivooridele atraktiivselt ja soodustab 
toitumist (Proksch & Hesbacher 1997). 
Herbivooria e fütofaagia – toitumine taimedest või taimeosadest, aga ka seentest ja 
samblikest (Masing 1992). Käesolevas töös ei kasutata termineid sünonüümidena, kuna 
fütofaagia all peetakse silmas toitumist taimedest ning herbivooria all toitumist nii 
taimedest kui ka samblikest. 
Isiidid – samblike vegetatiivse paljunemise üks vahendeid; talluse väljakasved, mis 
murduvad talluse küljest lahti ja kanduvad tuule, vee, loomade vms abil eemale (Randlane 
& Saag 2004). 
Samblik e lihheniseerunud seen – liitorganism, mille kaheks osapooleks on mükobiont 
(seen) ja fotobiont (tsüanobakter ja/või rohevetikas); morfoloogia järgi jaotatakse 
samblikud põõsas-, leht- ja kooriksamblikeks (Randlane & Saag 2004). Kuigi samblike 
süstemaatikas lähtutakse seenkomponendist, siis keelelise sujuvuse eesmärgil kasutatakse 
käesolevas töös korrektse termini „lihheniseerunud seene liik“ asemel tinglikku terminit 
„samblikuliik“. 
Soraalid – soreedide kogumikud (Randlane & Saag 2004). 
Soreedid – samblike vegetatiivse paljunemise üks vahendeid; väikesed moodustised, mis 
paiknevad talluse pinnal vabalt (Randlane & Saag 2004). 
Zoohooria e loomlevi – viljade, seemnete ja eoste levimine loomade abil; levimehhanismi 
järgi eristatakse endozoohooriat (loomad söövad leviseid, väikesed või tugeva kestaga 
levised võivad seedekulgla läbida vigastamatult) ja epizoohooriat (levised haakuvad või 
kleepuvad loomade kehapinnale) (Masing 1992). Käesolevas töös käsitletakse zoohooria 
all ka vegetatiivsete leviste levimist loomade abil. 
Tsefalood – fotobiondina rohevetikat sisaldava samblikutalluse pinnal või sees esinev 
tsüanobakteri rakkude kogumik (Randlane & Saag 2004). 
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1. Maismaatigude ökoloogilised nõudlused ja toitumine 
1.1. Niiskus ja temperatuur 
Niiskustase õhus ja mullas on üheks olulisimaks teguriks, mis kujundab tigude arvukust ja 
mitmekesisust. Niiskustingimuste muutumine mõjutab neid enam kui näiteks muutused 
temperatuuris või biootilistes tegurites (Martin & Sommer 2004). Ebapiisav niiskustase 
pärsib tugevasti tigude liikumist ja kuivuse tõttu võivad nad ka surra (Boycott 1934). 
Lisaks on paljude liikide munad kuivamisele tundlikud (Heller 2001). Vältimaks suurt 
veekadu läbi pehme kehapinna, eelistab enamik teoliike niiskeid elupaiku (Boycott 1934) 
ja tegutseda öösiti, peitudes päevasel ajal varisesse (Gauslaa 2005, Willis et al. 2006). 
Ebasoodsate olude üleelamiseks esineb mitmetel liikidel suve- või talveuni (Cook 2001).  
Samuti on teoliikidel erinevad temperatuurieelistused nii mikroelupaiga tasandil kui ka 
suureskaalaliselt. See peegeldub nende levikualas: võrdleva uuringu järgi on näiteks 
põhjapoolsema levikuga kiriteo (Arianta arbustorum) jaoks optimaalne temperatuur +8ºC, 
samas kui salu-vööttigu (Cepaea nemoralis), kes asustab ka Euroopa lõunapiirkondi, võib 
aktiivselt tegutseda veel +26ºC juures (Cameron 1970 ref: Baur & Baur 1993). 
Mikroelupaiga temperatuur sõltub eelkõige taimekoosluse struktuurist, aga võib olla 
suuresti mõjutatud ka inimtegevusest, ning suured temperatuurimuutused võivad tundlike 
teoliikide puhul põhjustada populatsioonide kohalikke väljasuremisi (Baur & Baur 1993, vt 
ka ptk 6.1.). Samas on niiskus- ja temperatuuriolude mõju tigudele teatud tingimustes 
omavahel lahutamatud: näiteks Türgis tehtud vaatlused näitasid, et sealsete teoliikide jaoks 
on olulisimaks veeallikaks kondenseeruv kaste, mille tekkimine sõltub õhutemperatuurist 
(Örstan 2010). 
 
1.2. Happelisus ja kaltsium 
Tigude arvukuse ja mitmekesisuse seoseid pinnase happelisusega on erinevates 
piirkondades laialdaselt uuritud ning üldkehtiva seisukoha järgi eelistavad teod 
aluselisemaid tingimusi (Boycott 1934, Vatne et al. 2010, Hylander 2011). Keskkonna 
aluselisuse tähtsus seisneb asjaolus, et see korreleerub enamasti positiivselt mulla (või 
varise) kaltsiumisisaldusega (Martin & Sommer 2004), kuigi katsete käigus avaldas 
aluseline keskkond tigude paljunemisele soodsat mõju ka kaltsiumi sisaldusest olenemata 
(Wäreborn 1979). Kaltsium on asendamatu mineraal tigude koja ehitamiseks ning seetõttu 
7 
 
on pinnase aluselisus eriti oluline suure kojaga liikide, näiteks perekond Helix esindajate, 
ning vähemoluline õhukese kojaga tigude ja nälkjate jaoks (Boycott 1934). Mõned 
teoliigid (nt Zonitoides excavatus) võivad elada ka madalama pH-ga tingimustes, mille 
põhjuseks võib olla konkurentsi vältimine teiste teoliikidega (Boycott 1934).  
 
1.3. Varis ja lamapuit 
Suur osa parasvöötme teoliikidest veedab varises kogu päevase aja ning mõned ei välju 
sealt ka öösel (Vatne et al. 2010), kuna seal valitseb stabiilne mikrokliima (Boycott 1934). 
Mahalangenud taimeosad imavad ja säilitavad vett, mistõttu on varises pidevalt niiske 
(Kappes 2005), öösel on seal aga välisõhust kõrgem ning soojal päeval madalam 
temperatuur (Boycott 1934). Lisaks võivad teod toituda varises leiduvatest kõdunevatest 
taimeosadest ja neil kasvavatest seentest ning seal peitumine pakub kaitset kiskjate ja tuule 
eest (Kappes 2005, Boycott 1934). Sarnast kasu võib tuua ka lamapuidu olemasolu 
elupaigas. Näiteks kolmhammas-kääbusteo (Carychium tridentatum) jaoks on jämeda 
lamapuidu olemasolu paljunemisedukuse jaoks määrava tähtsusega, kuna puidusisene 
mikrokliima tagab temperatuuri- ja niiskusolude suhtes tundlikele munadele sobivad 
tingimused (Kappes 2005).  
 
1.4. Tigude toitumisstrateegia 
Teod on toitumisviisilt generalistid, st toiduvalikus vähevalivad ning sellest tulenevalt väga 
mitmekesise toitumisega. Taolisel toitumisel on mitmeid eeliseid, sest laia toiduvalikuga 
leiavad teod lihtsamini selliseid toiduobjekte, millel oleks maksimaalne toiteväärtus ja 
minimaalne tõrjuvate metaboliitide sisaldus (Speiser 2001). Lisaks kahandab vähevaliv 
toitumine liikumisvajadust: teod liiguvad väga aeglaselt ja see on nende jaoks 
energeetiliselt kulukas, kuna liikumiseks eritavad nad pidevalt lima (Cook 2001, Speiser 
2001). 
Suurem osa maismaatigudest on mikrofaagid, kes toituvad valdavalt elusatel ja surnud 
taimeosadel elavatest mikroorganismidest, ning fütofaagid, kes söövad taimede lehti, varsi, 
vilju, samuti kõdunevaid taimeosi (Speiser 2001). Toiduvalik võib aasta jooksul muutuda, 
kuna vastavalt aastaajale on kättesaadavad erinevad toiduobjektid: Hispaanias läbi viidud 
uuring näitas, et kevaditi toitub teoliik Helix aspersa põhiliselt värsketest ja rohelistest, 
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sügiseti aga vanadest ja lagunevatest taimeosadest (Iglesias & Castillejo 1999). 
Aastaaegadega võib varieeruda ka erinevate taimeosade toiteväärtus, kusjuures mõnede 
taimede puhul võib see sügise saabudes langeda (nt perekonnas adenostüül, Adenostyles), 
teistel hoopis tõusta (nt perekonnas murakas, Rubus) (Speiser & Rowell-Rahier 1991). 
Lisaks taimedele võivad teod toituda seentest ja selgrootutest loomadest: seened on olulisel 
kohal näiteks kahehambase sulgsuu (Clausilia bidentata) toiduvalikus (Mason 1970) ja 
karnivoorne on näiteks troopikas elav tigu Rectartemon depressus (Lemos et al. 2011). 
Paljud teoliigid peavad normaalseks kasvamiseks tarbima ka huumuses sisalduvaid 
orgaanilisi aineid (Elmslie 1998, vt ka Speiser ja Rowell-Rahier 1991). 
Toidu asukoha määramisel on oluline roll lõhnatajul, kuid väga tihti on toidu leidmine 
juhuslik (Speiser 2001). Toiduobjekti söödavuse määrab ühelt poolt toitainete, teisalt 
herbivoore tõrjuvate allomoonide sisaldus (nt alkaloidid taimedes, samblikuained 
samblikes), mis taimede puhul tihti omavahel positiivselt korreleeruvad (Speiser 2001). 
Lisaks on valiku tegemisel oluline toidu kättesaadavus, tekstuur ning ka tigude 
individuaalne kogemus (Speiser & Rowell-Rahier 1991, Speiser 2001, Lisa 1, joonis 1).  
 
1.5. Samblikud tigude toiduvalikus 
Samblikke peetakse madala toiteväärtusega organismideks. Kuigi samblikud sisaldavad 
paljusid tigudele vajalikke toitaineid (Nieminen & Heiskari 1989, Speiser 2001, Storeheier 
et al. 2002), on neist olulisimate (nt valgud, mineraalid) konsentratsioon suhteliselt madal 
(Nieminen & Heiskari 1989, Storeheier et al. 2002). Ühtlasi sisaldub samblikes palju 
sekundaarseid metaboliite ehk samblikuained, mis tõrjuvad lihhenovoore oma kibeda 
maitsega ning võivad olla ka toksilised (vt ptk 2.5.).  
Teisalt sõltub toiteväärtus ka vaadeldava looma kohastumustest toitainete omastamiseks ja 
toksiliste ainete neutraliseerimiseks (Baur et al. 1994, Storeheier et al. 2002) ning neid 
aspekte on tigude puhul väga vähe uuritud. Enamik andmeid samblike toiteväärtuse kohta 
põhinevad uuringutel imetajate, eelkõige põhjapõtrade kohta (Nieminen & Heiskari 1989, 
Storeheier et al. 2002). Et aga sama sambliku söömine võib isegi kahele teoliigile mõjuda 
erinevalt, viidates tigude erinevatele toitainevajadustele ja kohastumustele (Baur et al. 
1992, Baur et al. 1994), siis on kaheldav, kas selgroogsete põhjal saadud tulemusi saab 
laiendada ka selgrootutele. On teada vaid seda, et sama samblikuliik võib erinevate 
teoliikide kasvukiirusele mõjuda erinevalt ning et samblike toiteväärtus paistab olevat 
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kõrgem kui vabalt elavatel tsüanobakteritel (Baur et al. 1994). Samblike toiteväärtust 
võrdluses teiste toiduobjektidega nagu ka nende osakaalu tigude toiduvalikus ei ole 
teadaolevalt hinnatud. 
Siiski on lihhenovooria tigude seas küllalt levinud (tabel 1) ning mõnede teoliikide jaoks 
paistavad samblikud olevat põhiliseks toiduobjektiks. Näiteks liigi Chondrina clienta 
spetsiifilise ehitusega hõõrel on optimaalne toitumaks kividel kasvavatest samblikest 
(Fröberg et al. 1993, Baur et al. 2000) ning pööristigu (Balea perversa) omastab 
samblikuaineid, mis teisi lihhenovoore tõrjuvad (Proksch & Hesbacher 1997). Pööristigu 
võib koguni kõik vajalikud toitained saada vaid ühest samblikuliigist, harilikust 
korpsamblikust (Xanthoria parietina) (Baur & Baur 1997). Et tigude kohastumused ja 
samblike koostis varieeruvad liigiti, on mitmete sambliku- ja teoliikide vahel kujunenud 
spetsiifiline suhe: Rootsi loopealsetel läbiviidud uuring näitas, et tigu Chondrina clienta ja 
pööristigu eelistavad süüa samblikuliike, mis on just selle teoliigi jaoks kõrgeima 
toiteväärtusega (Baur et al. 1994).  
Tigudele söödavate samblike seas leidub ka epifüüte (Asplund et al. 2010b) ning puudel 
ronimine on tavapärane paljudele teoliikidele, nende hulgas pööristigu, kahehambane 
sulgsuu (Clausilia bidentata) ja harilik kedertigu (Cochlodina laminata) (Vatne et al. 
2010). Vertikaalsel pinnal liikumise sagedus ja kiirus erineb liigiti, sõltudes ka teo 
vanusest: näiteks salu-vööttigu ronib kiiremini kui kiritigu ning noored kiriteod kiiremini 
kui täiskasvanud isendid (Grime & Blythe 1969). Kõikide liikide puhul ei ole sellist 
käitumist siiski täheldatud (Vatne et al. 2010) ja peale samblike otsimise võib puutüvedel 
ronimisel olla teisigi põhjuseid: (1) mööda taimevarsi roomates pääsevad teod ligi taimede 
rohelistele osadele, mis on kõrgema toiteväärtusega kui mahalangenud kõdunevad osad 
(Grime & Blythe 1969); (2) puuvõrades valitsevad sobivamad mikroklimaatilised 
tingimused (Vatne et al. 2010); (3) puudele ronimine võib pakkuda kaitset vaenlaste eest, 
kes sinna järgneda ei saa, näiteks jooksikud (Carabus) (Lefcort et al. 2006); (4) vertikaalne 
migratsioon veetaseme tõusu tõttu, näiteks mangroovimetsades elaval liigil Cerithidea 
decollata (Vannini et al. 2006). 
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2. Samblike ökoloogilised nõudlused ja herbivooride tõrjumine 
2.1. Niiskus ja temperatuur 
Poikilohüdriliste ja -termiliste organismidena ei ole samblikud võimelised säilitama 
stabiilset sisekeskkonda ja sõltuvad otseselt keskkonna niiskus- ja temperatuurioludest, 
kuid nende taluvuspiirid keskkonnatingimuste osas on väga laiad. Samblikud levivad nii 
Antarktikas, kus temperatuur võib mitmeks kuuks langeda alla -50º C, kui ka kõrbetes, kus 
see võib tõusta üle +50º C, ning nad on äärmuslikes temperatuuritingimustes võimelised ka 
fotosünteesima (Green et al. 2008). Samuti on nad vastupidavad niiskustingimuste 
kõikumise suhtes: kuivanud talluse rehüdreerumine võib toimuda mõne sekundi 
(rihmsamblikul Ramalina maciformis) kuni paarikümne minuti jooksul (pruunil 
kilpsamblikul, Peltigera rufescens) (Green et al. 2008). Õhuniiskusest ja temperatuurist 
sõltuvad nii fotosüntees, mille käigus fotobiont sünteesib sambliku jaoks vajalikke 
süsivesikuid, kui ka hingamine, mille käigus mükobiont kulutab süsivesikute 
lagundamisest saadud energiat (Palmqvist 2000). 
Erinevat tüüpi samblike vastupidavus muutlikele niiskus- ja temperatuuritingimustele 
varieerub olulisel määral, lisaks kehtivad üldised füsioloogilised piirid. Võrreldes 
rohevetikaga samblikega, on tsüanobakteriga samblikud edukamad kuumades tingimustes 
ning temperatuuril alla -2,5ºC lakkab nende fotosünteesivõime täielikult (Green et al. 
2008). Samas on rohevetikaga samblikud vastupidavamad kuivamisele, kuna nad 
rehüdreeruvad kiiremini ja väiksema minimaalse niiskustaseme juures (Green et al. 2008). 
Troopikas või veepiiril kasvavaid samblikke võib kuivamine pöördumatult kahjustada, 
kuna nende kohastumused niisketele keskkonnatingimustele on kujunenud mitme 
põlvkonna jooksul (Gauslaa & Solhaug 1996, Palmqvist 2000). Samas sõltub 
niiskustundlikkus ka talluse morfoloogiast: suurema eripinnaga põõsassamblikud kaotavad 
ja omastavad vett kiiremini kui lehtsamblikud (Palmqvist 2000). Negatiivselt võivad 
mõjuda teatud niiskus- ja temperatuuriolude kombinatsioonid, näiteks kuumade ja niiskete 
öödega muutub samblike süsinikubilanss negatiivseks, ning seetõttu ei paku näiteks 
troopilised tasandikumetsad samblike jaoks soodsaid kasvukohti (Palmqvist 2000, Green et 
al. 2008).  
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2.2. Valgus 
Kui samblikud on saavutanud märja ja metaboolselt aktiivse seisundi, on põhiliseks 
fotosünteesi mõjutavaks teguriks valgus (Palmqvist 2000). Mittetroopilistes piirkondades, 
kus valgustingimused aastaaegadega muutuvad, kohanevad vastavalt ka sambliku 
elutsüklid, näiteks harilik kopsusamblik (Lobaria pulmonaria) kasvab kevaditi kiiremini 
kui sügisel (Palmqvist et al. 2008). Tundlikkus intensiivse valguse suhtes tuleneb 
fotobionte katva ülemise koorkihi omadustest, eelkõige fotoinhibiitoritena toimivate 
samblikuainete sisaldusest (vt ptk 2.4.). Ka valgustingimuste muutumine mõjutab liike 
erinevalt: metsa hilise suktsessioonistaadiumi liigid, näiteks perekonnast kopsusamblik 
(Lobaria), võivad suurenenud valgustingimuste tagajärjel kuivamise tõttu surra, samas kui 
lapiksamblikuliste sugukonna (Parmeliaceae) esindajad on valgusstressile vastupidavad 
(Solhaug & Gauslaa 1996). Teisalt on hariliku kopsusambliku kohta näidatud, et 
valgustingimuste mõõdukas suurenemine võib talluse kasvule ka hoopis kaasa aidata, 
mistõttu kasvavad selle liigi isendid metsaserval kiiremini kui metsa siseosas (Palmqvist et 
al. 2008). 
 
2.3. Substraadi happelisus  
Seost puukoore happelisuse ja sellel kasvavate epifüütide vahel on täheldatud nii samblike 
(Gauslaa 1985, Nash 2008, Vatne et al. 2010) kui ka näiteks sammalde puhul (Bates 2009). 
Arvatavasti on happelisus samblike jaoks oluline tegur seetõttu, et see määrab toitainete 
lahustuvuse (Nash 2008). Samblike nõudlus substraadi happelisuse osas varieerub, kuid 
üldiselt kasvavad samblikud neutraalsel või kergelt happelisel substraadil. Näiteks hariliku 
kopsusambliku jaoks jääb substraadi optimaalne pH vahemikku 5-6 (Gauslaa 1985) ning 
mõned samblikud (nt linna-liudsamblik) taluvad väga happelist (pH < 3) substraati (Hauck 
et al. 2011). Puuliikide koore erineva happelisuse tõttu on paljud epifüütsed samblikud 
spetsialiseerunud teatud puuliikidele (Nash 2008) ning mõned samblikud võivad substraadi 
happelisuse osas olla küllalt kitsaste taluvuspiiridega. Näiteks linna-liudsambliku 
(Lecanora conizaeoides) leviala taandumise põhjuseks peetakse puukoore keskmise pH-
taseme tõusmist vaid 0,4 ühiku võrra (Hauck et al. 2011).  
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2.4. Samblikuained ja nende funktsioonid 
Samblikuained (ingl k lichen compunds või carbon-based secondary compunds ehk 
CBSC) on sambliku mükobiondi toodetud sekundaarsed ainevahetusproduktid, mille 
sünteesimiseks vajab mükobiont fotobiondi toodetud suhkruid. Enamik samblikuaineid on 
depsiidid ja depsidoonid, mida sünteesitakse polümalonaathappe sünteesirajal, kuid 
mitmete teiste samblikuainete süntees toimub ka mööda mevaloonhappe- ja 
šikiimhapperada (Elix & Stocker-Wörgötter 2008). Tänapäeval tuntakse üle 1000 
samblikuaine (Stocker-Wörgötter 2008) ning nad täidavad väga erinevaid funktsioone. 
Paljud neist on seotud talluse kaitsmisega mitmesuguste biootiliste ja abiootiliste faktorite 
eest (Huneck 1999). Igal liigil on spetsiifiline samblikuainete koosseis, ehkki ka 
isenditevahelises võrdluses varieerub erinevate ainete osakaal olulisel määral piki 
mitmesuguseid ökoloogilisi gradiente (Vatne et al. 2011), samuti ka ühe talluse eri osades 
(nt Asplund et al. 2010c).  
Samblikuained jaotuvad talluses üldjuhul ebaühtlaselt ning nende koondumine koorkihti 
või südamikukihti seostub tihti nende funktsiooniga. Pigmentsed samblikuained paiknevad 
tihti ülemises koorkihis ja kaitsevad fotobionte liiga intensiivse valguse eest, neelates 
tallusele langevat UV-kiirgust. Nii toimivad näiteks parietiin, melaniin ja usniinhape 
(Solhaug & Gauslaa 1996, Gauslaa & Solhaug 2001, Nybakken & Julkunen-Tiitto 2006). 
Südamikukihis paiknevad samblikuained kaitsevad samblikku teiste organismide eest, 
tõrjudes patogeenseid baktereid, parasiitseid seeni, lihhenovoore või konkurentseid taimi, 
samuti leidub seal samblikuaineid, mis seovad keskkonnas leiduvaid raskemetalle (Hauck 
& Huneck 2007). Mõned samblikuained võivad korraga täita mitmeid funktsioone, näiteks 
usniinhappel, ühel levinuimal samblikuainel (Cocchietto et al. 2002), on tõestatud lisaks 
UV-kiirgust neelavale efektile ka antibiootiline, allelopaatiline ning lihhenovoore tõrjuv 
mõju (Lawrey 1986, Ranković et al. 2007, Cetin et al. 2008).  
 
2.5. Samblikuained lihhenovooride tõrjes ja selle uurimine  
Paljud samblikuained toimivad allomoonina (Lisa 1, joonis 1), andes tallusele kibeda 
maitse ning tõrjudes sel moel mitmeid samblikest toitujaid väga erinevatest 
loomarühmadest. Lisaks tigudele (nt Gauslaa 2005) võivad seetõttu samblikke vältida 
näiteks mardikaline tubaka-toonesepp (Lasioderma serricorne) (Nimis & Skert 2006) ja 
liblikaline okaspuusambliklane (Eilema depressa) (Pöykkö 2005). Samuti võivad 
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samblikuained pidurdada egiptuse puuvillaöölase (Spodoptera littoralis) vastsete kasvu 
(Proksch & Hesbacher 1997) ning mõned ained võivad putukavastsetele mõjuda letaalselt, 
näiteks vulpiinhape okaspuusambliklasele ja usniinhape laulusääsele (Culex pipiens) 
(Pöykkö 2005, Cetin et al. 2008). Samblikuained võivad surmata isegi selgroogseid 
lihhenovoore, näiteks lambaid (Dailey et al. 2008).  
Lihhenovoore tõrjuvate samblikuainete mõju uurimise peamise meetodina kasutatakse 
talluse töötlemist 100%-lise atsetooniga, millega eemaldatakse tallusest samblikuained 
samblikku kahjustamata ja tema elutegevust häirimata (Solhaug & Gauslaa 1996, Asplund 
et al. 2010b). Meetodit võimaldab samblikuainete paiknemine kristallidena väljaspool 
rakke (Gauslaa 2005). Pakkudes tigudele üheaegselt looduslikku, samblikuaineid 
sisaldavat tallust ning nendest puhastatud tallust, saab jälgida tigude eelistusi sõltuvalt 
samblikuainete sisaldusest (nt Gauslaa 2005). Kindlate samblikuainete mõju uurimiseks 
pakutakse aga tigudele puhast paberit ning paberit, mis on immutatud atsetooni abil 
samblikust eraldatud samblikuaine(te)ga (nt Asplund et al. 2010b).  
Atsetooni meetodiga on tõestatud mitmete samblikuainete tõrjuvat mõju (Gauslaa 2005, 
Asplund et al. 2010c). Näiteks kui pärna-salusamblik (Parmelina tiliacea) täielikult 
atranoriinist ja lekanoorhappest puhastada, võib võsa-vööttigu (Cepea hortensis) selle 
tallust süüa mitu korda suuremates kogustes (Gauslaa 2005). Kõrvuti kasvavatest liikidest 
eelistavad teod üldjuhul sellist tallust, milles on vähem stikt- ja norstikthapet (Gauslaa 
2008), pööramata sealjuures tähelepanu samblikuainete üldkontsentratsioonile (Asplund et 
al. 2010b) või sambliku arvukusele (Lawrey 1980). Lisaks eelmainitutele tõrjuvad tigusid 
näiteks prototsetraarhape (Lawrey 1980), pulviinhape (Gauslaa 2008), kalütsiin (Gauslaa 
2008), metaskrobikuliin (Asplund et al. 2010b) ja vulpiinhape (Clark et al. 1999). 
Sama samblikuaine võib erinevatele lihhenovooridele mõjuda erinevalt: näiteks egiptuse 
puuvillaöölase jaoks surmav kogus usniinhapet võib teoliigile Helicigona lapicida toimida 
hoopis fagostimulandina, st söömist soodustada (Proksch & Hesbacher 1997, vt ka Lisa 1, 
joonis 1). Seda on seostatud toitumisstrateegiatega, pidades egiptuse puuvillaöölast 
generalistiks ja teoliiki toksiinidega kohanenud spetsialistiks (Proksch & Hesbacher 1997), 
kuid puuduvad seda seisukohta toetavad loodusvaatlused ning ka teadmised 
samblikuainete toksilisuse füsioloogilistest alustest. Usniinhape on tõenäoliselt üheks 
mürgiseimaks samblikuaineks ka selgroogsetele (Dailey et al. 2008), kuid samblikuainete 
toksilisus selgroogsetele on veel samuti suuresti ebaselge. 
14 
 
3. Tigude ja samblike ökoloogiliste nõudluste võrdlus 
Nii samblike kui tigude jaoks on olulisteks keskkonnateguriteks elupaiga (kasvukoha) 
niiskus, temperatuur ja mulla happelisus ning samblike jaoks ka valgustingimused. Kõikide 
tegurite taluvuspiiride ja osakaalude osas esineb suur liikidevaheline varieeruvus (vt ptk 1 
ja 2) ning leidub näiteid nende organismirühmade ökoloogiliste nõudluste lahknemise kui 
ka kokkulangevuse kohta. 
Väga muutlikes niiskus- ja temperatuuritingimustes on tigude elutegevus takistatud, 
samblikel aga soositud. Teod on mikroklimaatiliste tingimuste osas pigem kitsaste 
taluvuspiiridega, samas kui samblikud võivad ekstreemsetele keskkonnatingimustele hästi 
vastu pidada (vt ptk 1 ja 2). Näiteks mägede nõlvadel või tippudel on tigude arvukus 
üldiselt väiksem kui orgudes ja küngaste jalamitel (Boycott 1934). Kõrgemal asuvad 
paigad ei sobi tigudele, kuna seal on neil tugevama tuule tõttu suurem oht kuivada (Grime 
& Blythe 1969) ning kõikuvam temperatuur (Baur & Raboud 1988). Näiteks Šveitsi 
Alpides on kõrgemal elavate kiritigude populatsioonidel väiksem paljunemisedukus (Baur 
& Raboud 1988). Samblikud aga on sellistes oludes sageli isegi edukamad kui mujal, kuna 
taimed pakuvad seal vähem konkurentsi (Green et al. 2008).  
Stabiilsema mikrokliimaga piirkondades on oluliseks ökoloogiliseks teguriks nii tigude kui 
samblike jaoks mulla happelisus. Lehtmetsade neutraalne või kergelt aluseline muld 
soodustab mitmete teo- (Vatne et al. 2010) kui ka samblikuliikide (Gauslaa 1985) 
elutegevust, mistõttu on ka tigude lihhenovooria tagajärjed seal tuntavamad (Gauslaa et al. 
2006, vt ka ptk 5.3.). Näiteks liigi Pseudocyphellaria crocata puhul on võimalik, et selle 
sambliku parasvöötme leviala taandub okasmetsadesse just seetõttu, et tigude 
lihhenovooria on lehtmetsades intensiivsem ning liigi levimine sinna on tigude kohalolu 
tõttu piiratud (Gauslaa et al. 2006, Gauslaa 2008). 
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4. Samblikud ja teod kui optimaalse kaitse teooria 
mudelorganismid 
4.1. Optimaalse kaitse teooria 
Optimaalse kaitse teooria (Optimal Defense Theory) kirjeldab allomoonide 
(kaitsefunktsiooni täitvate sekundaarsete metaboliitide) efektiivseima paigutuse 
saavutamise strateegiaid organismis ning tegureid, mis seda mõjutavad (McKey 1974, 
Coley et al. 1985, Stamp 2003). Hüpoteesi sõnastamiseni jõuti 1970. aastatel (Rhoades 
1979 ref: Stamp 2003), kuid sellest ajast on teooriat oluliselt täiendatud ja erinevate 
probleemide käsitlemiseks on välja kujunenud mitu eraldiseisvat teooriat, millest annab 
ülevaate Stamp (2003). Kuigi traditsiooniliselt põhineb optimaalse kaitse teooria taimedel 
ja nende alkaloididel, rakendub see edukalt ka samblike ja samblikuainete puhul, kusjuures 
mitmeid taimede puhul kerkivaid metodoloogilisi probleeme saab samblike puhul vältida 
(vt ptk 4.2).  
Optimaalse kaitse teooria põhiteesiks on, et allomoonidega kaasnevad organismi jaoks 
kulud, mis peavad olema proportsioonis kaitsmisest saadava kasuga (joonis 2) (Coley et al. 
1985). Otsesteks kuludeks peetakse nende ainete biosünteesimisse panustatud energiat ja 
ressursse, mida organism võiks kasutada kasvamiseks või paljunemiseks (Herms & 
Mattson 1992, vt aga Albrectsen et al. 2004). Lisaks võivad sünteesitud ained liigses 
koguses osutuda organismile autotoksilisteks (McKey 1974) ning peale otseste kulude 
võivad kaasneda ka ökoloogilised kulud: näiteks võivad kaitsvad metaboliidid peletada 
eemale mutualiste (Strauss et al. 2002). Kaitsemehhanismidest tulenev kasu aga ilmneb 
vaid herbivooride kohalolu tingimustes (McKey 1974), kusjuures rünnaku tõenäosuse 
hindamisel tuleb arvesse võtta ka herbivooria intensiivsuse varieerumist erinevates 
kooslustes (McKey 1974, Gauslaa et al. 2006) ja sama taime erinevate osade vahel 
(Zangerl & Rutledge 1996). Lisaks herbivooria survele sõltub taime kaitsemehhanismidest 
tulenev kasu konkreetse taimeosa väärtusest taime jaoks (Lawrey 1983, Coley et al. 1985).  
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Joonis 2. Optimaalse kaitse teooria erinevaid aspekte käsitlevad hüpoteesid (Hamilton et 
al. 2001 järgi).  
4.2. Optimaalse kaitse hüpoteesid  
Et seostada allomoonide paiknemist rünnaku tõenäosuse ja vaadeldava osa kaotamise 
hinnaga, on vaja mõõta kolme eraldiseisvat näitajat: (1) osa väärtuslikkus, (2) kaitse 
kasumlikkus, (3) rünnaku tõenäosus (Hamilton et al. 2001, joonis 2).  
(1)  Üldiselt eeldatakse, et paljunemisega seotud organid/osad/koed kannavad 
organismi jaoks kõrgemat väärtust kui vegetatiivsed (Hyvärinen et al. 2000, Stamp 2003, 
samas aga McCall & Fordyce 2010) ning sisaldavad seetõttu ka rohkem allomoone, mida 
on näidatud nii taimede (McKey 1974, Zangerl & Rutledge 1996) kui ka samblike puhul 
(Hyvärinen et al. 2000, Gauslaa 2008, Asplund et al. 2010c). Lisaks seostub osade väärtus 
liigi kasvukiirusega: ressursi kättesaadavuse hüpotees (Resource Availibility Hypothesis) 
ehk kasvukiiruse hüpotees (Growth Rate Hypothesis) ennustab, et mida aeglasema kasvuga 
on taim (või samblik), seda suurem peaks olema allomoonide optimaalne hulk, kuna liigi 
kasvukiiruse vähenedes kasvab kaitsevahenditest saadav kasu (Coley et al. 1985, joonis 3).  
17 
 
 
Joonis 3. Allomoonidesse investeerimise seos kasvukiirusega: kõverad kujutavad liike ja 
nende suhet herbivooride eest kaitsmisest saadud tulu (allesjääv biomass) ja kulu vahel 
(kaitsemehhanismide loomise tõttu kahanenud kasvukiirus). Iga liigi puhul eksisteerib 
optimum (märgitud noolega), millest ühele poole jääb kasvamise vähenemine 
herbivooride, teisalt allomoonidesse ülepanustamise tõttu (Coley et al. 1985 järgi).  
Ressursside kättesaaadavuse hüpotees põhineb eeldusel, et aeglase kasvuga liigid elavad 
toitainevaeses piirkonnas, kus kaotatud kudede asendamine on kulukas, ning lisaks on 
herbivooria tõttu kaotatud biomass aeglase kasvuga liikide puhul suhteliselt suurem, 
arvestades nende produktsiooni taset (Coley et al. 1985). Seetõttu on aeglase kasvuga 
liikide puhul allomoonidesse investeerimise kasu väga suur ning nende optimaalne hulk 
absoluutskaalal suurem kui kiirekasvulistel liikidel (joonis 3). Väga aeglase kasvuga 
liikidel kaalub herbivooride tõrjumisest saadav kasu alati üles kaitsevahenditesse 
investeerimise kulud, mistõttu ei saa nende puhul välja tuua optimaalset punkti nende kahe 
kulu vahel (joonis 3). Uuringud samblike kohta toetavad ressursside kättesaadavuse 
hüpoteesi: samblikuliikide vahelises võrdluses on täheldatud, et toitainevaesemates 
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tingimustes kasvavate liikide (nt sugukonnast lapiksamblikulised) talluses sisaldub 
tõepoolest rohkem samblikuaineid kui paremates tingimustes kasvavatel liikidel, näiteks 
rosettsamblikuliste või vasksamblikulaadsete (Teloschistales) esindajatel (Gauslaa 2005). 
(2) Kaitse kasumlikkuse hindamiseks oleks vaja võrrelda samades tingimustes 
kasvavaid organisme, kes erinevad teineteisest vaid allomoonide hulga tõttu, ning jälgida 
herbivooride eelistusi nende vahel valides (Stamp 2003). Taimede puhul on selline meetod 
aga välistatud, kuna sekundaarseid metaboliite pole võimalik organismist välja viia ilma 
taime kahjustamata, ning kaitse kasumlikkuse mõõtmine põhineb valdavalt teoreetilistel 
üldistustel (Stamp 2003). Samblike puhul on see metoodiline probleem lahendatav 
atsetooniga töötlemise teel (vt ptk 2.5.).  
(3) Rünnaku tõenäosust käsitleb taime leitavuse hüpotees (Plant Apparency 
Hypothesis), mille kohaselt suureneb herbivooria mõju ning ühtlasi allomoonide hulk, kui 
liik on herbivooridele lihtsamini leitav (Stamp 2003). Leitavust määratletakse taime 
kooslusesse ilmumise tõenäosuse järgi, näiteks puid ja hilise suktsessioonistaadiumi liike 
võib pidada „ilmsemateks“ (apparent) kui juhuslikumalt ilmuvaid üheaastaseid või varase 
suktsessioonistaadiumi liike (Feeny 1976 ref: Coley 1985). Ka selle hüpoteesi 
katsetamisega ilmnevad metodoloogilised probleemid, kuna taime leitavuse mõõtmine on 
osutunud keeruliseks (Stamp 2003). Mõned katsed on püüdnud hinnata rünnaku tõenäosust 
erinevatele taimeorganitele (Zangerl & Rutledge 1996), kuid on kaheldav, kas sel moel 
saadavad tulemused on rakendatavad liikide omavahelises võrdluses, mille kohta teooria 
algselt püstitati. Samblike ja tigude interaktsioonides on aga võrdlemisi lihtsate 
eksperimentide abil näidatud, et epifüütsete samblike kättesaadavus lihhenovooridele 
seostub samblike paiknemisega puutüvel – mida madalamal ja/või tüvele lähemal paikneb 
samblik, seda intensiivsem on lihhenovoorsete tigude surve (Gauslaa 2008, Asplund et al. 
2010b).  
Peale allomoonide sisalduse ja hulga erinevad autotroofid ka nende ainete tootmise 
strateegiate poolest: keemilised kaitsemehhanismid võivad olla paindlikud (induced), st 
kaitsvaid aineid saab vastavalt vajadusele sünteesida, või kinnistunud (constitutive), st 
kaitseainete hulk ei sõltu välistingimustest (Stamp 2003). Eeldades, et allomoonide 
sünteesimise ja biomassi suurendamise vahel on alati lõivsuhe (Herms & Mattson 1992) 
ning võttes arvesse ka kaitsvate metaboliitide hinna ja kasu seost kasvukiirusega (vt joonis 
3), ennustab kasvu-diferentseerumise tasakaalu hüpotees (Growth-differentiation Balance 
Hypothesis), et aeglase kasvuga liikide kaitsemehhanismid on pigem kinnistunud, samas 
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kui kiirekasvulistel ja/või toitainerikastes tingimustes kasvavate liikide puhul on laiemalt 
levinud paindlikud kaitsemehhanismid (Bryant et al. 1987, Endara & Coley 2011). 
Hüpoteesist võiks järeldada, et samblikud kui aeglase kasvuga ning toitainevaestes 
piirkondades edukad organismid on omandanud kinnistunud kaitse. Sellist hüpoteesi 
kinnitavad ka vastavad katsed: mitmete lihhenovoore tõrjuvate samblikuainete, näiteks 
stikt-, norstikt- ja prototsetraarhappe puhul on näidatud, et nende sisaldus samblikus ei 
suurene lihhenovooria surve tugevnedes (Nybakken & Julkunen-Tiitto 2006, Asplund et al. 
2009) ega keskkonnatingimuste muutudes (Nybakken et al. 2009, 2011). Esineb ka 
samblikuliikide vahelist varieeruvust vastavalt elustrateegiatele: näiteks hallil 
hõlmasamblikul (Platismatia glauca), laia ökoloogilise amplituudi ja suhteliselt kiire 
kasvuga pioneerliigil, on kujunenud mõnevõrra paindlikum kaitsemehhanism kui kitsama 
ökoloogilise nišiga harilikul kopsusamblikul (Nybakken et al. 2009). 
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5. Tigude lihhenovooria mõju samblikele 
5.1. Samblikuainete paiknemine talluses 
Juba 20 aastat tagasi andsid katsed nelja teoliigiga loopealses samblikukoosluses alust 
hüpoteesile, et tigude toitumiseelistused talluse osade vahel valides seostuvad keemiliste 
ühendite varieerumisega talluse piires (Fröberg et al. 1993). Hilisemad uuringud on 
tõestanud, et samblikuained on tõepoolest talluses jaotunud ebaühtlaselt ning levised on 
tihtipeale ülejäänud tallusest paremini kaitstud (Gauslaa 2008, Asplund et al. 2010c). 
Näiteks harilik kedertigu väldib harilikult krobelise kopsusambliku (Lobaria scrobiculata) 
soraalide söömist neis sisalduva skrobikuliini tõttu, kuid atsetooniga töötlemise järel 
muutuvad soraalid isegi pigem eelistatuks (Asplund et al. 2010c). Ka liigi 
Pseudocyphellaria crocata soraale söövad teod väga harva, kuna neis on suurem kalütsiini 
sisaldus (Gauslaa 2008).  
Tõrjuvate samblikuainete paiknemine südamikukihis võib samuti olla seotud 
lihhenovooride survega, sest kui pealmiste kihtide (koor- või fotobiondi kihi) kahjustustest 
võib täiskasvanud samblik kiirelt taastuda (Fröberg et al. 2006, Gauslaa et al. 2006), siis 
südamikukihi kahjustamine muudab talluse patogeenidele vastuvõtlikumaks (Baur et al. 
1995). Seetõttu on oluline südamikukihi kaitsmine lihhenovooride eest. Taolise 
kaitsestrateegia efektiivsust on tõestatud näiteks hariliku kopsusambliku (Lobaria 
pulmonaria) puhul, millest toituv harilik kedertigu piirdub tavaliselt koorkihiga, kuid 
samblikuainete eemaldamisel sööb ka südamikukihti (Asplund 2011).  
Alati sellist eristust tigude eelistustes aga ei ilmne: näiteks laiuva kopsusambliku (Lobaria 
amplissima) tallusel võivad teod süüa läbi ka südamikukihi (Asplund et al. 2010b). See 
võib tuleneda talluse kihtide keemilise koostise varieerumisest erinevatel liikidel, mida aga 
eelpool refereeritud uuringutes ei analüüsitud. Andmed erinevate samblikuainete 
võimalikust koosmõjust tigude tõrjes on samuti puudulikud. On oletatud, et südamikukihi 
vältimine võib tuleneda ka hoopis selle madalast toiteväärtusest, kuna fotobiontide kiht on 
kergemini seeditav (Fröberg et al. 1993). Lisaks tuleb silmas pidada, et talluse osade vahel 
valimine ei pruugi alati olla tingitud sambliku omadustest, kuna suurte tigude, nagu liigi 
Helicigona lapicida hõõrel lihtsalt ei võimalda sellist toitumisspetsiifilisust nagu väikeste 
teoliikide, näiteks pööristeo oma (Fröberg et al. 1993). 
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5.2. Talluse kasv 
Samblikest toituvad teod võivad samblike elutegevust ja kasvamist pidurdada mehaanilise 
kahjustamise tõttu. Näiteks neeru-tundrasamblikust (Nephroma arcticum) toituv kollane 
teetigu (Arion fuscus) takistab sambliku kasvu seetõttu, et sööb talluses tavaliselt 
esimesena ära tsefaloodid (Gauslaa & Asplund 2010). Tsefaloodide puudumisel aga 
väheneb oluliselt sambliku võime end lämmastikuga varustada ja sambliku kasv on 
pärsitud (Gauslaa & Asplund 2010).  
Tigude lihhenovooria tagajärgi leevendab asjaolu, et tigude surve taandumisel on 
samblikud küllaltki taastumisvõimelised. Näiteks kolmel pisisambliku liigil – lubi-
lehtersamblikul (Aspicilia calcarea), mustjal kirmesamblikul (Verrucaria nigrescens) ja 
mustal tuhksamblikul (Tephromela atra) – kulub osaliselt kahjustatud tallusel oma endise 
pindala taastamiseks kuni üks aasta ning talluse täielikult hävitatud osad taastuvad 85% 
ulatuses kuni kolme aasta jooksul (Fröberg et al. 2006). Võrdlev katse, mille käigus tigude 
poolt kahjustatud hariliku kopsusambliku tallus pandi kasvama ka koosluses, kus tigusid 
esines väga vähe, näitas selgesti, et sambliku kasvuvõime lihhenovooria tõttu ei vähene 
ning tigude poolt kahjustatud talluse kasvukiirus 100 päeva jooksul on ligikaudu võrdne 
kahjustamata talluse kasvukiirusega (Gauslaa et al. 2006). 
 
5.3. Samblike levila ja lokaalse asukoha piiramine 
Tigude herbivooria võib olulisel määral piirata taimeliikide levimist: näiteks alpiniitudel 
kasvava mägiarnika (Arnica montana) levikuala alumine piir on suuresti kujunenud 
hispaania teeteo (Arion lusitanicus) fütofaagia survel (Bruelheide et al. 1999). Samblike 
puhul on selliseid seoseid vähem uuritud. Siiski arvatakse mitmete samblikuliikide 
levikupiiride kujunemisel tigudel olevat suurt mõju, kuna tigude lihhenovooria surve 
samblikele on liigispetsiifiline, lähtuvalt samblikuainete sisalduse varieerumisest (nt 
Asplund et al. 2010b). Tigude arvukuse seoseid samblike leviku ning piirkonnas esinevate 
samblike mitmekesisusega on uuritud Skandinaavia leht- ja segametsades, kus tigude 
arvukus ning nende lihhenovooria surve on suur (Gauslaa et al. 2006). Seal sagedasti 
esinevad liigid on näiteks pööristigu, Helicigona lapicida, harilik kedertigu, kahehambane 
sulgsuu ja võsa-vööttigu (Gauslaa et al. 2006), kuid et järgnevalt kirjeldatavad uuringud on 
läbi viidud looduslikes välitingimustes, ei olnud erinevate teoliikide osalus täpsemalt 
määratletav. 
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Tigude jaoks atraktiivne samblikuliik võib lihhenovooria tõttu olla kaasaja kooslusest välja 
tõrjutud. Sellise võimaluse üle on arutletud näiteks krobelise kopsusambliku (Asplund et 
al. 2010b), hariliku kopsusambliku (Vatne et al. 2010), neeru-tundrasambliku (Gauslaa & 
Asplund 2010) ja liigi Pseduocyphellaria crocata (Gauslaa 2008) puhul. Eriti ilmekalt on 
seost täheldatud lehtmetsades, kus valitsevad soodsad tingimused mõlema organismirühma 
esindajatele (vt ptk 3). Näiteks harilik kopsusamblik eelistab substraadina aluselisemat 
puukoort ning kuna puukoore happelisus sõltub suuresti mulla pH tasemest (Gauslaa 
1985), piirab hariliku kopsusambliku levikuala ühelt poolt liiga happeline muld, teisalt 
tigude rohkus aluselisema mullaga aladel (Vatne et al. 2010).  
Hariliku kopsusambliku puhul võib levimist takistada ka see, kui teod eelistavad süüa 
nooremat tallust (Asplund & Gauslaa 2008), sest seal on lihhenovoore tõrjuvate 
depsidoonide sisaldus väiksem (Asplund & Gauslaa 2007). Kui lihhenovooria pärsib 
kasvamist ja arengut noortel isenditel, kellel tihti ei ole veel levimisvahendid välja 
arenenud (Asplund & Gauslaa 2008), võib see takistada populatsiooni laienemist 
kasvukohas. Ka taimekooslustes on täheldatud, et tigude valik kaldub väga noorte, veel 
paljunemisvahenditeta isendite poole, kellel ei ole jõudnud välja areneda liigile omased 
kaitsemehhanismid (Hanley et al. 1995). Samas võib mõnede tigusid tõrjuvate 
samblikuainete, näiteks stikthappe sisaldus koos sambliku metaboolse aktiivsusega talluse 
vananedes ka hoopis väheneda ning teatud east hakkab ka hariliku kopsusambliku vanus 
positiivselt korreleeruma sambliku söödavusega tigudele (Asplund & Wardle 2012). 
Seega samblikud, mis on tiguderohketes kooslustes arvukalt esindatud, peaksid (1) 
sisaldama rohkelt tõrjuvaid samblikuaineid (Gauslaa 2008) või (2) olema tigudele raskesti 
kättesaadavad (Asplund et al. 2010b). Esimese hüpoteesi uurimiseks võrreldi harilikku 
kopsusamblikut liigiga P. crocata (Gauslaa 2008). Kui hariliku kopsusambliku talluses 
moodustavad stikthape ja norstikthape tallusest kuni 2,5%, siis liigi P. crocata puhul vaid 
0,6% (Nybakken et al. 2007). Seetõttu survestab tigude lihhenovooria liiki P. crocata 
oluliselt rohkem ning takistab selle levikut tiguderohketesse lehtmetsadesse, kus harilik 
kopsusamblik on aga levinud (Gauslaa 2008, vt ka ptk 3).  
Et liik saaks siiski levida ka piirkondadesse, kus tigude arvukus on suur, võib aegamisi 
suureneda samblikuainete sisaldus talluses. Näiteks harilikus kopsusamblikus võib 
samblikuainete koguhulk liigisiseselt varieeruda peaaegu 18 g/m2 ulatuses, kusjuures 
väiksem ainete sisaldus on isenditel, mis kasvavad kõrgemal mäestikes, sest tigude 
aktiivsusperiood on seal lühem, või happelise mullaga aladel, sest tigude arvukus on seal 
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väiksem (Vatne et al. 2010, 2011). Ka hariliku hallsambliku (Hypogymnia physodes) puhul 
võib samblikuainete kogusisalduse mitmekordne varieerumine olla seotud tigude arvukuse 
kõikumisega erinevates kasvukohtades (Solhaug et al. 2009). 
Teine hüpotees – et tiguderohkes koosluses lihhenovooriale vastuvõtlikumad 
samblikuliigid peaksid olema tigudele raskemini kättesaadavad – on seotud epifüütsete 
samblike paigutumisega puutüvedel: tigudele atraktiivsed samblikuliigid paiknevad sageli 
kõrgemal (Asplund et al. 2010b) või okstel tüvest kaugemal (Gauslaa 2008). Nii 
seostatakse tigude lihhenovooriaga näiteks laiuva kopsusambliku esinemist puutüve 
kõrgematel osadel: laiuv kopsusamblik, mis paigutati eksperimendi käigus madalamale, 
osutus tigudele oluliselt atraktiivsemaks kui tavapäraselt maapinna lähedal paiknevad 
liigid, nagu harilik kopsusamblik ja kopsusamblik Lobaria virens (Asplund et al. 2010b).  
 
5.4. Zoohooria tigude abil 
Samblike paljunemine võib toimuda suguliselt, kui mükobiont levib eostega fotobiondist 
eraldatult, ja/või vegetatiivselt, kui komponendid levivad koos. Viimane võib toimuda kas 
talluse fragmentide või eriliste paljunemisvahenditena – isiidide ja soreedidena. Kõikide 
strateegiate puhul on levimiseks vajalik paljunemisvõimeliste osakeste ehk leviste 
edasikanne. See võib toimuda abiootiliselt, näiteks sademete või tuule abil, või teiste 
organismide osalusel. Väiksemate leviste (soreedid) puhul võivad epizoohoorideks olla 
näiteks pinnaselestad (Meier et al. 2002), suuremate leviste (isiidid, talluse fragmendid) 
laialikandjateks võivad olla ka selgroogsed, sh inimesed (Bailey 1976). Tigude ja samblike 
puhul on täheldatud nii epi- kui endozoohooriat: teo liikumisel üle talluse võivad 
väljaulatuvad levised murduda ja kanduda edasi teo eritatava limaga (Boch et al. 2011), 
mõned samblikud kasutavad tigude kodasid substraadina (Bailey 1976) ning 
lihhenovoorsed teod võivad samblikke edasi kanda oma seedetraktis (Boch et al. 2011). 
Tigude endozoohooria efektiivsuse samblikel määravad paljunemisvahendite atraktiivsus 
tigudele (Lücking & Bernecker-Lücking 2000, Gauslaa 2008, Asplund et al. 2010c) ja 
elujõulisus pärast teo seedetrakti läbimist (Lücking & Bernecker-Lücking 2000, Fröberg et 
al. 2001, Boch et al. 2011). Leviste söömise tõenäosus on väiksem liikide puhul, millel on 
reproduktiivsetesse struktuuridesse koondunud ülejäänud tallusest rohkem tõrjuvaid 
samblikuaineid (vt ptk 5.1.). Uuringud leviste elujõulisusest pärast teo seedetrakti läbimist 
on aga andnud mitmesuguseid tulemusi. Kuigi suur osa samblikust hävineb 
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seedeprotsesside käigus seedeensüümide ja mehhaaniliste kahjustuste tõttu (Fröberg et al. 
2001), on näidatud, et nii mükobiondid kui fotobiondid võivad pärast tigude seedetrakti 
läbimist olla elujõulised (McCarthy & Healy 1978, Fröberg et al. 2001, Boch et al. 2011). 
Näiteks on hariliku korpsambliku (Xanthoria parietina) elujõulisi fotobionte leitud teo 
Helicigona lapicida väljaheidetest (Fröberg et al. 2001), liigi Lecania erysibe fotobiondid 
jäävad ellu kollase seateo (Limax flavus) seedetraktis ning tõusva rosettsambliku (Physcia 
ascendens) puhul võivad keskmiselt 41% talluse fragmentidest pärast erinevate teoliikide 
seedetrakti läbimist olla paljunemisvõimelised (Boch et al. 2001). Fotobiontide suurus 
seedeprotsesside läbimisel ei vähene, kuid nende fotosünteetiline aktiivsus võib siiski 
langeda, kuna seedeensüümid võivad hävitada osa kloroplastidest (Fröberg et al. 2001). 
Endozoohooria edukus sõltub ka teoliigist: efektiivseimad levitajad on suurt kasvu teod 
(näiteks suur torntigu, Ena montana), kelle seedetrakti läbimisel jääb kuni kümme korda 
rohkem fragmente paljunemisvõimelisteks, sest suured teod tarbivad suuremaid talluse 
tükke ning väiksemate teoliikide seedeprotsessides toimub põhjalikum peenestamine (Boch 
et al. 2011).  
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6. Inimtegevuse mõjud tigude ja samblike interaktsioonidele 
6.1. Süsihappegaasi ja lämmastikühendite sisalduse tõus atmosfääris 
Seoses üleväetamise ja fossiilsete kütuste põletamisega on süsihappegaasi ja 
lämmastikühendite konsentratsioonid atmosfääris viimaste aastakümnete jooksul pidevalt 
kasvanud, kuid tegurite paljususe tõttu on nende muutuste mõju ökosüsteemidele veel 
suuresti ebaselge (Matson et al. 2002, Peters et al. 2006). Uuringud süsihappegaasi ja 
lämmastikühendite konsentratsiooni tõusmise tagajärgedest herbivooride ja nende 
toiduobjektide suhete kohta on tihti taandatud muutustele taimede või samblike 
lämmastikubilansis, kuna süsihappegaasi kättesaadavuse suurenemine mõjutab nende 
võimet lämmastikku omandada, mis omakorda mõjutab nende toiteväärtust herbivooride 
jaoks (Cleland et al. 2006, Peters et al. 2007).  
Lämmastikuga väetamine soodustab paljude taimeliikide kasvamist, kuid selle võimalikest 
tagajärgedest fütofaagidest tigudele on saadud kohati vastakaid andmeid: näiteks 
Albrectsen et al. (2004) leidsid, et seemnete väetamine lämmastikuga soodustab, kuid 
Cleland et al. (2006) uuringu kohaselt vähendab seemikute atraktiivsust tigudele. Samblike 
puhul on analoogseid uuringuid läbi viidud vähem ning saadud samuti vastuolulisi 
tulemusi. On teada, et samblike võime lämmastikku siduda sõltub fotobiondist ning 
tsüanobakteriga samblikud (näiteks perekond Peltigera, kelle fotobiondiks on 
tsüanobakterid perekonnast Nostoc) on selle omastamisel oluliselt efektiivsemad kui mitme 
erineva fotobiondi või ainult vetikaga samblikud (Lawrey 1983, Palmqvist et al. 2002, 
Benesperi & Tretiach 2004). On oletatud, et lämmastiku sisalduse suurenedes peaks 
tõusma lihhenovoore tõrjuvate samblikuainete sisaldus talluses, kuna lämmastiku sisaldus 
väljendab organismi toiteväärtust ning selle kasvades peaks suurenema lihhenovooride 
surve (Lawrey 1983), kuid katsed ei ole seda hüpoteesi tõestanud (Nybakken et al. 2009, 
Asplund et al. 2010a). Pigem paistab, et omandatud lämmastik suunatakse kasvamisse või 
fotosünteesi (Palmqvist et al. 2002, Nybakken et al. 2009) ning kaitsvaid samblikuaineid 
sünteesitakse kinnistunud mehhanismi abil, mida samblik muutlikele 
keskkonnatingimustele ei kohanda (Nybakken et al. 2009). Sellised tulemused sobituvad 
ka optimaalse kaitse teooriaga, mille kohaselt kujuneb aeglase kasvu ja/või toitainevaeste 
tingimustega kohanenud organismidel kinnistunud kaitsemehhanism (vt ptk 4.2.). 
Ainus teadaolev katse väetatud samblike söödavusest tigudele tõestas, et lämmastikuga 
väetamine siiski vähendab oluliselt nii krobelise kopsusambliku, halli hõlmasambliku kui 
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hariliku korpsambliku söödavust tigudele, kuid selle põhjused ei ole teada (Asplund et al. 
2010a). Võimalik, et toimub lämmastikupõhiste tõrjuvate ainete sünteesimine või on 
lihhenovooria vähenemine seotud samblikus sisalduvate toitainete tasakaalu muutusega 
(Asplund et al. 2010a). Uuringute ühise tulemusena võib välja tuua, et lämmastiku 
kättesaadavuse suurenemise mõju samblike ainevahetusele ja söödavusele tigudele on 
liigispetsiifiline ning sõltub samblikuliigi ainevahetuse eripäradest (Palmqvist et al. 2002, 
Nybakken 2009, Asplund et al. 2010a).  
 
6.2. Kliimamuutused 
Muutused aastaaegade pikkuses, sademete hulgas ja temperatuuris võivad tigusid ja 
samblikke mõjutada otseselt (füsioloogiliste piirangute kaudu) või kaudselt (taimkatte 
muutuste kaudu). Näiteks kirju nälkja (Deroceras reticulum) kohta loodud bioklimaatiline 
mudel näitab, et põuasemad suved võivad selle liigi arvukust Inglismaal vähendada, kuna 
teol on suurem oht kuivada (Willis et al. 2006). Samas võib pehmete talvede sagenemine 
mõjuda arvukusele soodsalt, võimaldades talvitumist ka põhjapoolsemates piirkondades 
(Willis et al. 2006). Saksamaa linnaäärses piirkonnas on juba täheldatud kiriteo lokaalset 
väljasuremist inimtegevusega kaasnenud soojuskiirguse suurenemise tõttu (Baur & Baur 
1993). Sõltuvalt teoliigi toiduvaliku spetsiifilisusastmest võivad tigude arvukust mõjutada 
ka muutused taimkatte struktuuris ja liigilises koosseisus (Sternberg 2000). Samblikud 
paistavad kliimamuutuste suhtes olevat vähem tundlikud kui paljud taimed, seda eriti 
polaar- ja parasvöötmes (Bokhorst et al. 2012). Samas on näidatud, et temperatuuri 
tõusmisega muutub samblike hingamine intensiivsemaks (Palmqvist 2000), kasvamine 
kiireneb (Bjerke et al. 2003, Eaton & Ellis 2012) ning võib väheneda soreedide hulk 
tallusel, nagu on näidatud väikese kilpsambliku (Peltigera didactyla) puhul (Bjerke et al. 
2003). Kui kliima soojenemisega aga kaasnevad pehmed talved, mille jooksul vahelduvad 
sula- ja külmad päevad, võib tallusele tekkiv jääkiht takistada õhu ligipääsu (Bjerke 2011). 
Sellest tulenevad häired sambliku ainevahetuses võivad viia esmalt fotobiondi ning seejärel 
terve organismi surmani (Bjerke 2011).  
Kliimamuutuste tagajärgedest samblike ja tigude interaktsioonidele on seni teada väga 
vähe, kuid näiteks Asplund et al. (2011) ja Gauslaa (2008) hüpoteesi kohaselt võib kliima 
soojenemine kaasa tuua tigude aktiivsusperioodi pikenemise ning seetõttu ka intensiivsema 
lihhenovooria samblikel. Üksikud uuringud kliima soojenemise ja samblikuainete 
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sünteesimise seostest on aga andnud vastuolulisi tulemusi: võiks arvata, et kliima 
soojenemine ei mõjuta ei taimede ega enamiku samblike sekundaarsete metaboliitide 
tootmist, kuna tegemist on kinnistunud mehhanismidega (Nybakken et al. 2011; vt ka ptk 
4.2), kuid katsed väikese kilpsamblikuga on näidanud, et temperatuuri tõustes suureneb 
gürofoorhappe kogus (Bjerke et al. 2003). Tigude lihhenovooriat ei pruugi see siiski 
mõjutada, sest gürofoorhappe ei paista tigusid tõrjuvat (Lawrey 1970).  
 
6.3. Maastikumuutused 
Inimtegevusega kaasnevate maastikumuutuste, näiteks lageraie, maaharimise või 
karjatamise tagajärjel võivad olulisel määral muutuda taimkatte struktuur ja elupaiga 
mikrokliima, mis omakorda mõjutavad sealseid samblikke ja tigusid (Stofer et al. 2006, 
Boschi & Baur 2007, Aragon et al. 2010, Remm 2010). Maastikumuutuste tagajärgede 
kohta on läbiviidud nii lokaalseid (nt Boschi & Baur 2007) kui suureskaalalisi uuringuid 
(Stofer et al. 2006), kuid üldistuste tegemist takistavad vastuolulised tulemused. 
Uuringuid, mis käsitleksid maastikumuutuste mõju kompleksselt samblikele ja tigudele või 
nende interaktsioonidele, ei ole siinkirjutajale teadaolevalt läbi viidud. 
Kui Stofer et al. (2006) ja Aragon et al. (2010) näitasid, et samblikukoosluste kujunemine 
ja muutused nendes on eelkõige põhjustatud otsesest inimtegevusest, nagu metsandus ja 
põllumajandus, siis Norras läbi viidud töö omistas oluliselt suurema osakaalu looduslike 
klimaatiliste tingimuste varieerumisele (Werth et al. 2003). Ka uuringud, mis käsitlevad 
inimtegevuse tagajärjel muutunud mikroelupaiga tingimusi, on andnud erinevaid tulemusi. 
Näiteks lageraiega kaasnevad muutused võivad samblikele olla kasulikud, kui suurenenud 
valguse ligipääsu tõttu kiireneb talluse kasv (Palmqvist 2000), kuid niiskusolude 
muutumise suhtes tundlike liikide arvukus (nt Vahemere piirkonna liigid) võib lageraie 
tagajärjel väheneda (Aragon et al. 2010). Ka tigude kohta läbi viidud uuringutes on leitud, 
et maastikumuutused mõjutavad tigusid mikroelupaiga tingimuste kaudu, kui nendega 
kaasnevad muutused kas niiskusoludes, mulla happelisuses või varise hulgas (Boschi & 
Baur 2007, Remm 2010, Hylander 2011, Santos et al. 2012). Samas ei pruugi mõõdukas 
metsandus ega karjatamine tigude arvukust ja mitmekesisust kahandada (Boschi & Baur 
2007, Remm 2010) ning näiteks elektritrasside rajamine metsa võib tigude lokaalsele 
liigirikkusele koguni soodsalt mõjuda (Nekola 2012). Samblike puhul paistab aga üldiseks 
trendiks olevat, et inimmõjulistes maastikes tulevad paremini toime laialdaselt levinud ja 
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generalistliku elustrateegiaga liigid, samas kui spetsialistid ja kitsalt kohanenud liikide 
väljasuremise tõenäosus taolisel maastikul on suurem (Stofer et al. 2006, Aragon et al. 
2010).  
 
6.4. Sissetoodud invasiivsed teoliigid 
Paljud teoliigid jõuavad uutesse piirkondadesse reisivate inimeste või kaupadega 
(Robinson 1999) ning samuti võivad tigude levikupiire laiendada muutuvad 
kliimatingimused (Willis et al. 2006). Invasiivsete teoliikide mõju kohalikele 
taimekooslustele on uuritud küllalt palju, kuna näiteks invasiivsed hispaania teetigu (Arion 
lusitanicus) ja kirju nälkjas (Deroceras reticulatum) võivad kujutada ohtu majanduslikult 
olulistele kultuurtaimedele (Robinson 1999, Hahn et al. 2011, Kappes et al. 2012). Samas 
ei ole veel läbi viidud uuringuid sisserännanud teoliikide mõjudest kohalikele 
samblikukooslustele. Siiski on Nova Scotia saarel sooritatud vaatlused näidanud, et tigude 
söömisjäljed sealsetel samblikel kuuluvad tõenäoliselt kollasele teeteole, kes on seal 
piirkonnas invasiivseks võõrliigiks (Cameron 2009). Piirkonnas kasvab ka globaalselt 
ohustatud ja haruldane samblikuliik Erioderma pedicellatum, mille populatsiooni võib 
nälkjas hüpoteetiliselt ohtu seada (Cameron 2009). Paraku raskendavad võõrliikide mõju 
uurimist kohalikele kooslustele puudulikud teadmised koosluse struktuuri kohta enne 
võõrliigi sissetoomist ning taoliste uuringute pika-ajaline iseloom (Robinson 1999, Hahn et 
al. 2011) 
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Kokkuvõte 
Tigude ja samblike interaktsioonide uurimine on jäänud majanduslikult olulisemate liikide 
varju – rohkem uuritakse näiteks tigude fütofaagiat kultuurtaimedel või põhjapõtrade 
lihhenovooriat. Kuna baasteadmised samblike rollist tigude toiduvalikus on lünklikud, ei 
saa hüpoteesi samblike osakaalust tigude toiduvalikus vastavate empiiriliste ja kaudsete 
tõendite vähesusel ümber lükata ega kinnitada.  
Siiski on selge, et tigude lihhenovooria on küllalt levinud. Oportunistlike toitujatena 
lähtuvad teod oma toiduvalikus objekti kättesaadavusest. Et samblike kasvukohtadeks on 
substraadid, millel teod tihti liiguvad, nagu maapind, kivid ja puutüved, siis leiavad teod 
samblikke üldiselt küllalt hõlpsasti. Tigude lihhenovooriat võib soodustada ka asjaolu, et 
mõnedes piirkondades langevad samblike ja tigude ökoloogilised nõudlused kokku (nt 
parasvöötme lehtmetsad), kuna mõlema organismirühma jaoks on levikut piiravateks 
teguriteks mulla happelisus.  
Tigude lihhenovooriat on uuritud eelkõige ohustatud liikide ökoloogia (näiteks 
kopsusamblike) või samblikuainete toimimise selgitamiseks. Allomoonidena tõrjuvad 
samblikuained tigusid efektiivselt ning nende varieeruv sisaldus talluses on tigude 
eelistused kujundanud selektiivseks: üldjuhul eelistavad teod neid talluse osi ja liike, milles 
sisaldub teatud samblikuaineid vähem. Sellise eristuse tõttu võib tigude lihhenovooria 
avaldada mõju samblike liigilisele koosseisule ja mitmekesisusele kooslustes, näiteks 
piirates liikide levilat. Samblikuainete koondumine teatud talluse osadesse võib samuti olla 
põhjustatud tigude lihhenovooriast: aineid sisaldub nendes osades rohkem, mis on tigudele 
kättesaadavamad või sambliku jaoks olulisemad, kuna see on sambliku kohasuse 
seisukohalt optimaalne. Erinevate samblikuainete (või nende kombinatsioonide) tähtsus 
tigude tõrjumises on aga veel ebaselge ning kuna puuduvad ka andmed samblike 
toiteväärtuse kohta, siis võivad tigude eelistuste ja samblikuainete vahel loodud seosed olla 
kohati ekslikud. Näiteks võib tigude selektiivsus olla seotud hoopis samblike varieeruva 
toiteväärtuse või muude teguritega (nt hõõrla ehitus). 
Samblike ja tigude interaktsioonid on mitmetahulised: kuigi suhe on suures osas 
antagonistlik, millele viitab ka samblike kaitsemehhanismide olemasolu, esineb samblikel 
märkimisväärne taastumisvõime, mis võib kompenseerida tigude lihhenovooriast 
põhjustatud kahjustused. Teatud tingimustel võivad teod samblike levimisele ka kaasa 
aidata, kuna sambliku levised on ka pärast seedetrakti läbimist paljunemisvõimelised ning 
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nii võivad teod neid laiali kanda. Kuna tigude zoohooria kohta on veel väga vähe andmeid, 
ei ole võimalik hinnata, milline on tasakaal selle kahju, mida teod samblikke süües 
samblikele põhjustavad, ning kasu vahel, mida nad samblikke laiali kandes toovad.  
Erinevate antropogeensete tegurite mõjusid on eraldiseisvalt uuritud nii samblike kui 
tigude puhul, kuid kompleksseid uuringuid, mis hõlmaksid mõlemat organismirühma, ei 
ole paraku läbi viidud. Taoliste uuringute tegemist raskendavad mitmed metodoloogilised 
väljakutsed ja võimalik, et ka puudulikud baasteadmised tigude ja/või samblike bioloogiast 
ning omavahelistest suhetest. Samas on need organismirühmad mõnedes kooslustes 
tihedalt seotud ning muutused ühes osapooles võivad mõjutada ka teist: isegi kui 
kliimamuutused ei mõjuta otseselt samblikuliikide levikupiire, võivad muutuda teoliikide 
levikupiirid, mistõttu võivad kaasneda tagajärjed ka samblikukooslustele. Tegurite 
paljususe tõttu on keeruline teha ennustusi keskkonnamuutuste tagajärgedest 
ökosüsteemides ning tigude lihhenovooria suurenemine või vähenemine oleneb 
konkreetsest piirkonnast, sealsetest liikidest (sh taimeliikidest) ja muutuste iseloomust.  
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Snail lichenivory and its impact on lichens 
Research about lichen-snail interactions has been overshadowed by studies of species with 
a higher economical value. For instance, there are numerous studies about the impact of 
herbivorous snails on different crops, or reindeer as lichen-feeders. Our basic 
understanding of the importance and nutritional value of lichens for snails is scarce, and 
therefore no final conclusions can be made about their role in the food choice of 
lichenivorous snails. 
Nevertheless, it is a well-established fact that many snails feed on lichens. As opportunistic 
generalists, snails prefer food sources which are apparent, and indeed finding lichens does 
not require much effort for snails. This is due to the common habitat choice of snails and 
lichens, such as ground, stones and tree-trunks. Lichenivory of snails can be enhanced in 
regions where the ecological niches of both snails and lichens overlap due to similar 
requirements on soil acidity, such as in decidious forests. 
For the most part, studies about lichen-snail interactions have been conducted from the 
perspective of the lichen in order to gain a better understanding about the ecology of 
endangered species (e.g. Lobaria) or the functions and efficiency of lichen compounds. 
Many lichen compounds function as efficient allomones, which has caused selective 
feeding habits of lichenivorous snails. In general, thallus parts and species with the lowest 
concentration of certain compunds are preferred. As a result of this selectiveness, 
lichenivorous snails can shape species composition and diversity in forest communities as 
well as limit the range of some species. Lichenivory can also be a factor influencing the 
distribution of lichen compounds within the thallus, causing a higher concentration of 
allomones in parts which are easily accessible by snails or more valuable in terms of lichen 
fitness. The role of different compounds and their combinations is still vague, which, along 
with the scarce data about the nutritional value of lichens, can at times even lead to 
erraneous conclusions. For instance, the selectiveness of lichenivorous snails might be 
caused by inter- and intraspecies variation of nutritional value of lichens, or simply 
features of the snail’s radula.  
Lichen-snail interactions are ambivalent, for while the relations are to a great extenct 
antagonistic (which is also implied by the existance of defensive mechanisms of lichens), 
lichens have a remarkable abilty to regenerate from snail grazing. Furthermore, snails can 
act as dispersal agents for lichens, as diaspores are known to survive after passing the 
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digestive tract of snails. There is still little data about the role of snails in lichen zoochory, 
and therefore the balance between the damage caused to lichens by snail grazing and the 
benefit of snail zoochory cannot be estimated at this point. 
Both snails and lichens are susceptible to shifts in environmental conditions, and although 
some research has been done to assess the impact of human-induced changes on some snail 
and lichen species, there are no complex studies accommodating both groups of organisms. 
Conducting such intertaxonomic research is problematic due to methodological challenges 
and the shortcomings in our fundamental knowledge about the biology of snails and/or 
lichens. Meanwhile, in some ecological communities, snails and lichens are tightly 
connected, and thus, changes in one party can influence the other. For instance, climate 
change might not have a direct impact on lichen communities, but quite likely so on the 
range of some species of snails, which could increase lichenivory in some areas. However, 
it is difficult to predict the consequences of environmental changes in ecosystems due to 
the abundance of relevant factors. The increase or decrease in snail lichenivory as a result 
of environmental changes also depends on the properties of the particular area, its species 
composition (including plants) as well as the nature of changes. 
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Lisa 1 
 
 
Joonis 1. Tigude toitumiskäitumine, toitumise alustamine ja lõpetamine. Katkendjoonte ja 
rombidega on välja toodud aspektid, mille käigus kujuneb teo käitumine õppimise teel 
(Speiser 2001 järgi).  
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Lisa 2 
Tabel 1. Käesolevas töös refereeritud teadusuuringute andmetel samblikest toituvad teod (tulpades), vastavad samblikud (ridades) ja nende 
esinemine Eestis (liikide nimed alla joonitud). Samblike ladinakeelne nomenklatuur lähtub vastavates artiklites kasutatud liiginimedest. 
Kasutatud tähised: K – katsetingimustes läbiviidud uuring; L – looduslikes tingimustes sooritatud vaatlus. 
 
Arianta arbustorum
 (kiritigu) 
Arion subfuscus või A.fuscus (kollane 
teetigu) 
Balea biplicata 
Balea perversa (pööristigu) 
C
antareus aspersa või H
elix aspersa 
C
epaea hortensis  (võsa-vööttigu) 
C
epaea nem
oralis (salu-vööttigu) 
C
hondrina clienta 
C
lausilia bidentata (kaheham
bane sulgsuu) 
C
lausilia dubia (m
ägi-sulgsuu) 
C
ochlodina lam
inata (harilik kedertigu) 
C
ochlodina orthostom
a (sile-kedertigu) 
Ena m
ontana (suur torntigu) 
H
elicigona lapicida 
H
elicodonta obvoluta 
Lim
ax flavus (kollane seatigu) 
Lim
ax sp. (seatigu) 
M
acrogastra attenuata 
M
acrogastra plicatula (harilik käävtigu) 
M
acrogastra ventricosa (suur käävtigu) 
Pallifera varia 
Liik m
ääram
ata 
Acarospora cervina                      L 
Alectoria sarmentosa  K                     
Anaptychia runcinata (tõmmu ripssamblik)      K                 
Aspicilia calcarea (lubi-lehtersamblik)    K, L    K K     K        L 
Aspicilia cinerea (hall lehtersamblik)                     K  
Aspicilia coronata                      L 
Aspicilia contorta        K      K        L 
Aspicilia gibbosa                     K  
Buellia epipolia (mustvalge silmsamblik)        K              L 
Caloplaca citrina        K      K        L 
Caloplaca flavovirescens    K    K              L 
Caloplaca holocarpa        K              L 
Caloplaca lactea                      L 
Caloplaca saxicola (müüri-kuldsamblik)              K        L 
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Lisa 2 (järg) A. arbustorum
 
A. subfuscus / 
A.fuscus  
B. biplicata 
B. perversa  
C
. aspersa /  
H
. as persa 
C
. hortensis 
C
. nem
oralis  
C
. clienta 
C
. bidentata 
C
. dubia 
C
. lam
inata  
C
. orthostom
a 
E. m
ontana 
H
. lapicida 
H
. obvoluta 
L. flavus  
Lim
ax sp.  
M
. attenuata 
M
. plicatula  
M
. ventricosa 
P. varia 
Liik 
m
ääram
ata 
Caloplaca variabilis    K    K              L 
Caloplaca velana        K      K        L 
Catillaria lenticularis        K      K        L 
Cladina arbuscula (mets-põdrasamblik)      K                 
Cladina rangiferina (harilik põdrasamblik)      K                 
Collema fuscovirens (tume limasamblik)    K                   
Evernia prunastri, kollane lõhnasamblik      K                 
Farnoldia jurana        K               
Flavoparmelia caperata (harilik kitsesamblik)      K                 
Hypogymnia physodes(harilik hallsamblik)      K                 
Hypotrachyna revoluta      K                 
Lasallia papulosa                     K  
Lecania erysibe                L       
Lecania rabenhorstii        K               
Lecanora albescens(valkjas liudsamblik)        K      K        L 
Lecanora dispersa (müüri-liudsamblik)        K      K        L 
Lecanora muralis(rant-liudsamblik)                      L 
Lecidella stigmatea                      L 
Lobaria amplissima (laiuv kopsusamblik)                      L 
Lobaria pulmonaria (harilik kopsusamblik)  L K L  K, L   L K K, L K K K, L K   K K K  L 
Lobaria scrobiculata (krobeline kopsusamblik)  K, L    K     K           L 
Lobaria virens                      L 
Lobothallia radiosa                      L 
Nephroma arcticum(neeru-tundrasamblik)  K                     
Ochrolechia yasuda                     K  
Parmelia saxatilis(kivi-lapiksamblik)      K                 
Parmelia sulcata (vagu-lapiksamblik) K     K                 
Parmelina tiliacea (pärna-salusamblik)      K                 
Parmotrema chinense (hall pärlsamblik)      K                 
Peltigera degenii (degeni kilpsamblik)     K            K      
Peltigera neckeri (neckeri kilpsamblik)                 K      
Peltigera praetextata (jalami-kilpsamblik)     K            K      
Pertusaria sp.(lumisamblik)                     K  
Phaeophyscia nigricans(väike tõmmusamblik)              K         
 
49 
 
Lisa 2 (järg) 
 
A. 
arbustorum
 
A. subfuscus / 
A.fuscus  
B. biplicata 
B. perversa  
C
. aspersa /  
H
. as persa 
C
. hortensis 
C
. nem
oralis  
C
. clienta 
C
. bidentata 
C
. dubia 
C
. lam
inata  
C
. 
orthostom
a 
E. m
ontana 
H
. lapicida 
H
. obvoluta 
L. flavus  
Lim
ax sp.  
M
. attenuata 
M
. plicatula  
M
. ventricosa 
P. varia 
Liik 
m
ääram
ata 
Physcia adscendens(tõusev rosettsamblik)   K      K K K K K K K   K K K  L 
Physcia aipolia (täpiline rosettsamblik)      K                 
Physconia distorta (harilik härmasamblik)      K                 
Platismatia glauca (hall hõlmasamblik)  K    K                 
Protoblastenia calva                      L 
Protoblastenia rupestris         K             L 
Pseudocyphellaria crocata  L                    L 
Pseudoparmelia baltimorensis                     K  
Rinodina immersa    K          K        L 
Staurothele guestphalica    K                   
Tephromela atra (must tuhksamblik)    K          K        L 
Thelidium decipiens        K      K         
Thelidium incavatum                      L 
Verrucaria caerulea        K               
Verrucaria calciseda              K        L 
Verrucaria dufourii        K               
Verrucaria glaucina         K              
Verrucaria macrostoma              K         
Verrucaria muralis (müür-kirmesamblik)    K                   
Verrucaria nigrescens(mustjas kirmesamblik)    K    K K     K        L 
Verrucaria obscura                      L 
Vulpicida pinastri (männi-rebasesamblik)      K                  
Xanthoparmelia cumberlandia                     K  
Xanthoria aureola või X.parietina  
(harilik korpsamblik) K   K, L  K  K K     K        L 
Liik määramata L L   L  L       L  L     L  
Viited allikatele 
1, 2 
3, 4, 5, 6, 7 
8 
5, 9, 10, 11, 
12, 13, 14, 26 
1, 9, 15 
1, 6, 9, 16, 17 
2 
12 
5, 9, 10, 12, 
26 
8 
8, 5, 8, 16, 24 
8 8 
2, 7, 9, 10, 
12, 18 
8 
20 
15 
8 8 8 
21, 25 
4, 5, 7, 9, 14, 
22, 23 
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Allikad 
1 – Gauslaa 2005; 2 – Grime & Blythe 1969; 3 – Gauslaa & Asplund 2010; 4 – Gauslaa 2008; 
5 – Vatne et al. 2010; 6 – Asplund et al. 2010c;  7 – Asplund 2011; 8 – Boch et al. 2011; 9 – 
Gauslaa et al. 2006; 10 – Fröberg et al. 1993; 11 – Fröberg et al. 2006; 12 – Baur et al. 2000; 
13 – Baur & Baur 1997; 14 – Baur et al. 1995; 15 – Benesperi & Tretiach 2004; 16 – Asplund 
et al. 2010b; 17 – Asplund & Wardle 2012; 18 – Fröberg et al. 2001; 19 – Iglesias et al. 1998; 
20 – McCarthy & Healy 1978; 21 – Lawrey 1980; 22 – Asplund et al. 2010a; 23 – Asplund et 
al. 2009; 24 – Asplund 2011; 25 – Lawrey 1983; 26 – Baur et al. 1994 
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